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Различные морфогенетические события , п р о т е к а ю щ и е в ходе ин­
дивидуального развития, х а р а к т е р и з у ю т с я очень точным согласова ­
ние:.' по времени и пространстве . У ж е первый органогенез — ф о р м и р о ­
ван не нервной т р у б к и в р е з у л ь т а т е первичной э м б р и о н а л ь н о й индук­
ц и и — о п р е д е л я е т с я взаимодействием х о р д о м е з о д е р м ы и презумптив-
ной нейроэктодермы. Д л я т о г о чтобы это в з а и м о д е й с т в и е произошло , 
пс цимо о п р е д е л е н н о е состояние в з а и м о д е й с т в у ю щ и х систем — при­
о б р е т е н и е х о р д о м е з о д е р м о й способности и н д у ц и р о в а т ь м о р ф о г е н е з и 
приобретение презумптивной н е й р о э к т о д е р м о й способности реагиро­
в а л и нп пне индуктора ( к о м п е т е н ц и я ) . Н о р м а л ь н ы й морфогене-
гический процесс имеет место т о л ь к о в том случае , когда с о з р е в а н и е 
хорд о д е р м ! н :ь и \м (эктодермы с о в м е щ е н о во в р е м е н и . Временное 
р а с с о г л а с о в а н . . . - их ии.-.ентпя в р е з у л ь т а т е м у т а ц и и одного из генов, 
определяющих это развитие, приводит к и з м е н е н и ю ф е н о т и п а или р а з ­
личным аномалиям развития. Так , у м л е к о п и т а ю щ и х ( м ы ш ь ) известны 
гри типа нарушений первичной э м б р и о н а л ь н о й и н д у к ц и и : 1) обуслов­
л е н н ы е мутаци ИИ генов, действие которых п р о я в л я е т с я в индуцирую­
щей ткани; 2) о б у с л о в л е н н ы е м у т а ц и я м и генов, д е й с т в и е которых 
проявляется в компетентной т к а н и ; 3) о б у с л о в л е н н ы е м у т а ц и я м и , вы¬
зывающими нарушение взаимодействия индуктора и компетентной 
'I канн. 
Примером аномалии интересующего нас третьего типа я в л я ю т с я 
д е ф е к т ы , обусловленные м у т а ц и я м и по локусу Т 17-й х р о м о с о м ы . Му-
ганты по этому локусу пли с о в с е м л и ш е н ы хвоста или он р е з к о реду­
цирован. Гомозиготы Т/Т гибнут в матке на 10-й или 11-й д е н ь разви­
т а , гомозиготы i°(t° в erne б о л е е ранний период (5—6-й д е н ь эмбрио¬
генеза, т. е. вскоре после имплантации в стенку м а т к и ) ; гомозигота 
/ ' - ' / ' ' п р е к р а щ а е т развитие наиболее рано , на с т а д и и ч е т ы р е х суток, 
когда эмбрион представлен еще недифференцированным з а р о д ы ш е в ы м 
узелком, окруженным трофобластом. В то ж е в р е м я к о м п а у н д ы E>\tn, 
' • on ржащие обе рецессивные л е т а л и , ж и з н е с п о с о б н ы и р а з в и в а ю т с я 
в мышей С нормальным хвостом. С а м к и плодовиты, но с а м ц ы остаются 
стерильными. Т е м не менее у некоторых особей р а з в и в а ю т с я уродства 
в об.-щ! \\\ 11 ев I B B I с л е т а л ь н ы м э ф ф е к т о м . 
Частота появления м у т а ц и и по Г-локусу д о в о л ь н о в ы с о к а : пример­
но и на 3500 гамет (см. [ 1 8 ] ) . П р и этом м у т а н т ы в с т р е ч а ю т с я как в 
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лабораторной , т а к и в дикой популяции м ы ш е й . Н е к о т о р ы е а в т о р ы 
предполагают, что они я в л я ю т с я серией п с е в д о а л л е л е й . 
З а р о д ы ш и TIT на с т а д и я х р а з в и т и я , п р е д ш е с т в у ю щ и х ф о р м и р о в а ­
нию х о р д ы , не о т л и ч а ю т с я от з а р о д ы ш е й Т/-{- и + / + . П р и д а л ь н е й ­
шем их р а з в и т и и , на с т а д и и 4—8 сомитов (872—9-й дни б е р е м е н н о с т и ) 
о б н а р у ж и в а ю т с я н е к о т о р ы е н а р у ш е н и я в развитии , которые особенно 
заметны на с т а д и и 10—12 сомитов (9 дней б е р е м е н н о с т и ) . В этот пе­
риод резко в ы с т у п а ю т а н о м а л и и в развитии хорды и к а у д а л ь н о й ч а с т и 
нервной т р у б к и : она остается н е з а м к н у т о й , и на 11-й д е н ь з а р о д ы ш 
гибнет. Г р ю н е б е р г о т м е ч а е т , что у б о л ь ш и н с т в а з а р о д ы ш е й Т/Т х о р д у 
вообще не у д а е т с я и д е н т и ф и ц и р о в а т ь . В тех редких с л у ч а я х , когда 
ее удается в ы я в и т ь , она п р е д с т а в л е н а полоской д е г е н е р и р у ю щ и х кле ­
ток, не о г р а н и ч е н н ы х четко от нервной т к а н и [ 1 7 ] . 
У з а р о д ы ш е й Т\Л- х о р д а , особенно в к а у д а л ь н о й области , остается 
включенной в о д н у из соседних структур ( н е р в н а я т р у б к а или хвосто­
вая к и ш к а , пли то и д р у г о е ) . В норме у з а р о д ы ш е й 9—Ю 1 '- дней х о р д а 
полностью о т д е л я е т с я от нервной пластинки (или нервной т р у б к и ) и 
от соседней м е з о д е р м ы . Д л я з а р о д ы ш е й Т/-\- х а р а к т е р н о , что расту­
щий конец х о р д ы о с т а е т с я более у д л и н е н н ы м и о б ъ е м и с т ы м , чем в 
норме. 
В у с л о в и я х к у л ь т и в и р о в а н и я л е т а л ь н ы й э ф ф е к т м у т а н т н ы х генов 
не п р о я в л я е т с я . В с т а е т вопрос , не о б у с л о в л е н а ли гибель з а р о д ы ш е й 
какими-либо в р е д н ы м и в л и я н и я м и м а т е р и н с к и х ф а к т о р о в . Д л я ответа 
на этот вопрос Э ф р у с с и к у л ь т и в и р о в а л ткан и н о р м а л ь н ы х и мутант ­
ных з а р о д ы ш е й на п л а з м е ц ы п л е н к а и п л а з м е м а т е р и . О к а з а л о с ь , что 
плазма м а т е р и не о к а з ы в а е т т о р м о з я щ е г о в л и я н и я ни на « л е т а л ь н ы е » , 
ни на н о р м а л ь н ы е т к а н и . В опытах с использованием э м б р и о н а л ь н о г о 
экстракта из м а т к и м а т е р и т а к ж е не было т о р м о з я щ е г о э ф ф е к т а . П о -
видимому, а н о м а л и я э м б р и о г е н е з а целого з а р о д ы ш а с в я з а н а в д а н н о м 
случае с р а с с т р о й с т в о м в з а и м о о т н о ш е н и й индуктора и компетентной 
ткани [ 1 4 ] . 
1 П о д ч е р к н у т о е Г о л ь д ш м и д т о м [16] первостепенное значение вре­
менных п а р а м е т р о в в генетической р е г у л я ц и и онтогенеза о б н а р у ж е н о 
во многих с л у ч а я х м о р ф о г е н е з а . Н а п р и м е р , м е ж л и н е й н ы е р а з л и ч и я 
в поведении л а б о р а т о р н ы х ж и в о т н ы х в ряде с л у ч а е в я в л я ю т с я р е з у л ь ­
татом р а з л и ч н ы х скоростей н а к о п л е н и я нейрохимических с у б с т р а т о в 
в ходе р а з в и т и я [24, 2 6 ] . 
У м ы ш е й известны т а к ж е м у т а н т ы с нарушением индуктивных 
в з а и м о о т н о ш е н и й м е ж д у в ы р о с т о м в о л ь ф о в а протока и м е т а н е ф р о г е н -
ной м е з е н х и м о й , о б у с л о в л е н н ы м временем р а с с о г л а с о в а н и я в созре­
вании этих в з а и м о д е й с т в у ю щ и х тканей . В р е з у л ь т а т е н а р у ш а е т с я р а з ­
витие почки. О д н а к о при совмещении в органной к у л ь т у р е и н д у к т о р а 
и компетентной системы от м у т а н т н ы х и н о р м а л ь н ы х з а р о д ы ш е й в раз ­
личных с о ч е т а н и я х почечная т к а н ь р а з в и в а е т с я н о р м а л ь н о [ 1 5 ] . 
С т а н о в л е н и е п и г м е н т а ц и и у а м ф и б и й о п р е д е л я е т с я в з а и м о д е й с т ­
вием э п и д е р м и с а , в ы с т у п а ю щ е г о в к а ч е с т в е и н д у к т о р а , и ткани нервного 
гребня, к о т о р ы й п р о д у ц и р у е т м е л а н о б л а с т ы , м и г р и р у ю щ и е субэпидер-
мально под в л и я н и е м и н д у к т о р а . О д н а из м у т а ц и й (d) в ы з ы в а е т в го­
мозиготе (dd) р е з к о е о с л а б л е н и е о к р а с к и у а к с о л о т л я Ambystoma 
mexicanum, т а к что л и ш ь спина ж и в о т н о г о слегка о к р а ш е н а ( так на­
з ы в а е м а я б е л а я р а с а а к с о л о т л е й ) . 
О к а з а л о с ь , что отсутствие о к р а с к и д е т е р м и н и р у е т с я в д а н н о м 
с л у ч а е не у т р а т о й э п и д е р м и с о м и н д у ц и р у ю щ и х свойств пли м е л а н о и л а -
с т а м и способности м и г р и р о в а т ь н с и н т е з и р о в а т ь пигмент, а р а с с о г л а ­
сованием во в р е м е н и с о з р е в а н и я этих двух в з а и м о д е й с т в у ю щ и х з а к л а ­
док, с о с т а в л я ю щ и х , т а к и м о б р а з о м , е д и н у ю к о р р е л я ц и о н н у ю систему. 
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В серии э к с п е р и м е н т о в по т р а н с п л а н т а ц и и кусочков п р е з у м п т и в н о г о 
э п и д е р м и с а м е ж д у з а р о д ы ш а м и а к с о л о т л е й белой р а с ы (но разного 
в о з р а с т а ) о б н а р у ж е н о , что при н е к о т о р ы х с о ч е т а н и я х в о з р а с т а донора 
и реципиента в зоне т р а н с п л а н т а т а р а з в и в а е т с я п и г м е н т а ц и я . Молеку­
л я р н у ю основу асинхронности д и ф ф е р е н ц и р о в к и с о с т а в л я ю т в данном 
случае , по -видимому , изменения в синтезе рибосомной Р Н К , т а к как 
у б е л ы х а к с о л о т л е й в ы я в л е н а д е л е ц и я в о б л а с т и я д р ы ш к о в о г о органи­
з а т о р а . П р е д п о л а г а е т с я , что на основе этого з а м е д л я е т с я биохимиче­
ское с о з р е в а н и е п р е з у м п т и в н о г о э п и д е р м и с а у ж и в о т н ы х белой расы, 
в ы р а ж а ю щ е е с я , в частности , в б о л е е позднем по с р а в н е н и ю с черной 
расой п о я в л е н и е м и з о ф е р м е н т о в н е к о т о р ы х д е г и д р о г е н а з [2 , 5, 61 . 
Типичным с л у ч а е м , к о т о р ы й х а р а к т е р и з у е т с я р а с п а д о м , дезинте­
г р а ц и е й т а к о г о рода к о р р е л я ц и о н н ы х систем я в л я е т с я д о м е с т и к а ц и я . 
Это б ы л о п р о д е м о н с т р и р о в а н о И . И . Ш м а л ь г а у з е н о м [ 9 ] и Д . К. Бе­
л я е в ы м [ 1 ] . К о р р е л я ц и о н н а я система о к а з ы в а е т с я н а р у ш е н н о й во мно­
гих с л у ч а я х , не н а р у ш а е т с я л и ш ь ф у н к ц и о н и р о в а н и е ж и з н е н н о важ­
ных о р г а н о в . Н а п р и м е р , в о к р а с к е д о м а ш н и х ж и в о т н ы х о б ы ч н о непра­
вильное р а с п р е д е л е н и е пятен р а з л и ч н о г о цвета (у коров , собак , кошек, 
морских с в и н о к ) , чего не б ы в а е т у д и к и х ж и в о т н ы х , где имеется либо 
о д н о т о н н а я о к р а с к а , л и б о з а к о н о м е р н о е р а с п р е д е л е н и е полос или пя­
тен. С л е д у е т отметить , что генетический к о н т р о л ь однотонной серой 
о к р а с к и д о с т а т о ч н о с л о ж е н . Тем не менее этот с л о ж н ы й к о р р е л я ц и о н ­
ный м е х а н и з м л е г к о р а з р у ш а е т с я . М у т а ц и и , п р о я в л я ю щ и е с я в процес­
се д о м е с т и к а ц и и ж и в о т н ы х (по-видимому , в своем б о л ь ш и н с т в е накоп­
л е н н ы е ранее , но не р а с п р о с т р а н я в ш и е с я в п о п у л я ц и я х в силу малой 
ж и з н е с п о с о б н о с т и б о л ь ш и н с т в а м у т а н т о в в естественной о б с т а н о в к е ) , 
в условиях их р а з м н о ж е н и я и р а з в и т и я под о х р а н о й ч е л о в е к а , дейст­
вуют на у р о в н е к о р р е л я ц и о н н ы х соотношений . П р и этом существенные 
к о р р е л я ц и и часто т е р я ю т с я , а в з а м е н у с т а н а в л и в а ю т с я совершенно 
новые. Р а з в и т и е хохла и перьев на ногах у кур , а т а к ж е к у р д ю к а у 
овец о б у с л о в л е н ы д е й с т в и т е л ь н о новыми к о р р е л я ц и я м и . Установление 
новых п р и з н а к о в ( д и ф ф е р е н ц и а ц и я ) с в я з а н о с у с т а н о в л е н и е м новых 
к о р р е л я ц и й ( и н т е г р а ц и я ) . И . И . Ш м а л ь г а у з е н р а с с м а т р и в а е т редук­
цию о р г а н о в к а к р а с п а д к о р р е л я ц и о н н ы х систем, а а т а в и з м к а к ло­
к а л ь н у ю р е и н т е г р а ц и ю , в основе к о т о р ы х л е ж а т сдвиги во времени 
н а с т у п л е н и я ф о р м о о б р а з о в а т е л ь н ы х р е а к ц и й . 
В принципе м ы с л и м ы три в а р и а н т а р а с п о л о ж е н и я генов , кодирую­
щих п о с л е д о в а т е л ь н ы й синтез р а з л и ч н ы х б е л к о в и тем с а м ы м после­
д о в а т е л ь н о е р а з в е р т ы в а н и е м о р ф о г е н е т и ч е с к и х процессов во времени. 
Гены, кодирующие продукты, которые последовательно появляются 
в развитии, могут быть распределены по хромосомам случайно и не­
образуют каких-либо кластеров (блоков). В этом с л у ч а е одновремен­
н а я а к т и в а ц и я генов, ф у н к ц и о н и р у ю щ и х в к а к о й - т о т к а н и или на ка­
кой-то с т а д и и р а з в и т и я , м о ж е т о п р е д е л я т ь с я тем , что эти гены имеют 
с х о д н у ю р е г у л я т о р н у ю зону, о п о з н а ю щ у ю стадие - или орг а носп ец и фи -
ческий б е л о к - и н д у к т о р . П о с л е д о в а т е л ь н о с т ь а к т и в а ц и и различных 
групп генов д е т е р м и н и р у е т с я тогда п о с л е д о в а т е л ь н о й сменой соответ­
с т в у ю щ и х б е л к о в - р е г у л я т о р о в (рис . 1, а). 
Т а к о й принцип, если д а ж е он и имеет место , едва ли я в л я е т с я 
в с е о б щ и м . М. Д . Г о л у б о в с к и й [ 3 ] п о д р о б н о п р о а н а л и з и р о в а л распре­
д е л е н и е генов, к о н т р о л и р у ю щ и х р а з л и ч н ы е м о р ф о л о г и ч е с к и е признаки 
у Drosopliila melanogaster, и п р и ш е л к в ы в о д у об о п р е д е л е н н о й их 
у п о р я д о ч е н н о с т и ( м н к р о г р у п п и р о в к а ) . Эта у п о р я д о ч е н н о с т ь может 
б ы т ь д в о я к о й . 
Во-первых, возможно объединение в один блок генов, одновременно 
активируемых в ходе онтогенеза (рис. 1,6). Этот в а р и а н т о р г а н и з а ц и и 
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генетического а п п а р а т а мог бы возникнуть э в о л ю ц и о н н о к а к с о в е р ­
шенствование^ п р е д ы д у щ е г о , поскольку в д а н н о м с л у ч а е гены, с о б р а н ­
ные в е д и н ы й блок , т а к ж е д о л ж н ы иметь о д и н а к о в ы е р е г у л я т о р н ы е 
зоны, о д н о м о м е н т н о р е а г и р у ю щ и е на а к т и в а т о р (или а к т и в а т о р ы ) . ' 
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Рис. 1. Возможные варианты распределения генов, регулирующих 
онтогенез в хромосомах эукариотов. 
а — с л у ч а й н ы е р а с п р е д е л е н и я ; б — пространственный принцип о р г а н и з а ­
ции г е н о м а ; в — «временной» принцип о р г а н и з а ц и и генома ( о б ъ я с н е н и е в 
т е к с т е ) ; г — р а с п р о с т р а н е н и е «волны» транскрипции вдоль Д Н К х р о м о с о ­
мы с о г л а с н о в р е м е н н о м у принципу о р г а н и з а ц и и генома. / , 2, 3 — с т а д и и 
р а з в и т и я , на которых появляется с о о т в е т с т в у ю щ и й геноконтролируемый 
продукт; и — индуктор . 
И м е ю т с я , о д н а к о , ф а к т ы , п р о т и в о р е ч а щ и е этому принципу . Н а ­
п р и м е р , гены, к о д и р у ю щ и е р а з л и ч н ы е и з о ф е р м е н т ы э с т е р а з ы у D. viri-
Us, т есно с ц е п л е н ы , а к о н т р о л и р у е м ы е ими п р о д у к т ы п о я в л я ю т с я 
в р а з н ы е п е р и о д ы р а з в и т и я [ 2 1 ] . Точно т а к ж е гены, к о д и р у ю щ и е а л ь -
д е г и д о к с и д а з у и п е р и д о к с а л ь о к с и д а з у у D. melanogaster у д а л е н ы д р у г 
от д р у г а на р а с с т о я н и е всего 0,08 е д и н и ц ы к а р т ы , а фенотипическое 
п р о я в л е н и е ф е р м е н т о в не к о о р д и н и р о в а н о [ 1 1 ] . Л о к у с ы Ату* и Ату6 
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у D. metanogaster тесно сцеплены, а с о о т в е т с т в у ю щ и е п з о ф е р м е н т ы 
а м и л а з ы в ы я в л я ю т с я на р а з н ы х э т а п а х онтогенеза [ 1 2 ] . 
С другой стороны, гены, к о д и р у ю щ и е синтез Л и В с у б ъ е д и н и ц 
л а к т а т д е г и д р о г е н а з ы , у м ы ш и а к т и в и р у ю т с я синхронно , а р а с п о л о ж е н ы 
они в р а з н ы х г р у п п а х с ц е п л е н и я [ 2 5 ] . С л е д о в а т е л ь н о , т о л ь к о что рас­
с м о т р е н н ы й , если т а к м о ж н о в ы р а з и т ь с я , пространственный харак­
тер упорядоченности генов по к р а й н е й мере т а к ж е не м о ж е т р а с с м а т ­
р и в а т ь с я к а к у н и в е р с а л ь н ы й . Во-вторых, возможно объединение в блок 
генов, кодирующих продукты, последовательно появляющиеся в ходе 
развития (рис. 1,в). М о ж н о о т м е т и т ь н е к о т о р ы е ф а к т ы , у к а з ы в а ю щ и е 
на в о з м о ж н о с т ь т а к о г о «временного» принципа о р г а н и з а ц и и генов, 
регулирующих развитие. 
Так, если проанализировать м у т а ц и и , в ы з ы в а ю щ и е н а р у ш е н и е 
эмбриогенеза дрозофилы, то м о ж н о о б н а р у ж и т ь б л о к и достаточно 
близко р а с п о л о ж е н н ы х генов, к о н т р о л и р у ю щ и х п о с л е д о в а т е л ь н ы е ста¬
дии эмбриогенеза и о р г а н и з о в а н н ы х , по -видимому , к а к р а з по времен­
ному принципу. 
В частности, в 1-й х р о м о с о м е D. metanogaster о к о л о л о к у с а scute 
сгруппировано пять тесно с це пле нных генов, к о н т р о л и р у ю щ и х после­
д о в а т е л ь н ы е стадии р а з в и т и я — от мейоза до 5 ч э м б р и о г е н е з а . Во 2-й 
х р о м о с о м е на п р о т я ж е н и и двух м о р г а н и д л о к а л и з о в а н ы три гена, 
к о н т р о л и р у ю щ и х 3—16-й ч р а з в и т и я . 
Д и к и пеон описал специфический ген, к о н т р о л и р у ю щ и й время 
включения синтеза альдегидоксидазы в р а з в и т и и д р о з о ф и л ы и тесно 
сцепленный со с т р у к т у р н ы м геном [ 1 1 ] . 
Кауфман п соавторы [20] о п р е д е л и л и в р е м я л е т а л ь н о г о э ф ф е к т а 
нехваток с м е ж н ы х у ч а с т к о в Х - х р о м о с о м ы р а з л и ч н о й д л и н ы . М о ж н о 
taметить, что нехватки , э ф ф е к т которых п р о я в л я е т с я позднее в про­
цессе онтогенеза , р а с п о л о ж е н ы пра ве е нехваток , о к а з ы в а ю щ и х л е т а л ь ­
ное действие в более ранний период р а з в и т и я . 
К р о м е того, п о с л е д о в а т е л ь н о с т ь п о я в л е н и я р а з л и ч н ы х и з о ф е р м е н -
тов эстераэ у D. virilis соответствует п о с л е д о в а т е л ь н о с т и р а с п о л о ж е ­
ния геНОВ, Н\ Кодирующих. 
Если описанная здесь особенность г р у п п и р о в к и генов я в л я е т с я не 
Случайной, то м о ж н о п р е д с т а в и т ь себе, что к а ж д а я х р о м о с о м а разде -
.441,, на относительно а в т о н о м н ы е ф у н к ц и о н а л ь н ы е сегменты . П о мере 
р а з в и т и я и каждом сегменте р а с п р о с т р а н я е т с я волна т р а н с к р и п ц и и 
(или процесс изменения состояния Д Н К , п р и о б р е т е н н а я ею «готов­
ностью к гранскрипции). В результате этого морфологическая д и ф ф е -
ренцировка клеток сопровождается (или о п р е д е л я е т с я ) синтезом бел-
кон, последовательность появления которых соответствует последова ­
тельнее! и расположения структурных генов в п р е д е л а х д а н н о г о функ­
ционально] о сегмента. 
Если исходить из п р е д п о л о ж е н и я , что в ходе онтогенеза в д о л ь хро-
• сом распространяется волна т р а н с к р и п ц и и , и и с п о л ь з о в а т ь д а н н ы е , 
данные в сводке Т. Р а й т а о м у т а н т а х Drosophila [ 2 8 [ , то при иод-
счете скорости т р а н с к р и п ц и и ( у ч и т ы в а я р а с с т о я н и е м е ж д у генами 
•• морга и идах и различие в п р о м е ж у т к а х в р е м е н и о н т о г е н е з а , контро-
м!р емых "-/гимн генами) п о л у ч а ю т с я в е л и ч и н ы п о р я д к а 30—60 нуклео-
!идом ]; секунду , что н а х о д и т с я в х о р о ш е м согласии с р е а л ь н о ! : вели­
чиной 43 нуклеотида в секунду , о п р е д е л е н н о й у Escherichia coli [ 8 ] и 
25 п у к и M M U O H в секунду у л и ч и н о к к о м а р а . В этом с л у ч а е р о л ь бел-
кон- регуляторов п.in и н д у к т о р о в сводится к о с т а н о в к е « в о л н ы » т р а н с ­
крипции и удержанию ее в к а к и х - т о о п р е д е л е н н ы х п р е д е л а х , что обес-
иечипае ! постоянный н а б о р т р а н с к р и б и р у е м ы х л о к у с о в , р а з л и ч а ю ­
щийся в разных к л е т к а х и т к а н я х (рис . 1 , г ) . 
154 
Г о л л п К э л л а н с п о м о щ ь ю р а д и о а в т о г р а ф и и о б н а р у ж и л и в х р о м о ­
сомах типа « л а м п о в ы х щеток» тритона « п р о д в и ж е н и е » синтеза Р Н К 
вдоль особой гигантской петли, состоящей из двух выступов . С и н т е з 
РНК п р о д в и г а л с я от одного конца петли до другого в течение 10 дней . 
Остальная ч а с т ь х р о м о с о м ы т а к ж е состояла из петель , но м е н ь ш е г о 
размера . Д л и н а гигантской петли составляет 1/18 д л и н ы х р о м о с о м н о й 
нити, и п р о д в и ж е н и е синтеза Р Н К в д о л ь т а к о й нити с о с т а в л я е т при­
мерно 180 дней — столько ж е дней п р о д о л ж а е т с я и а к т и в н о е ф о р м о ­
образование т р и т о н а [ 7 ] . 
И н т е р е с н о отметить , что количество Д Н К в я д р е D. virilis в 2 р а з а 
больше, чем у D. melanogaster, и цикл р а з в и т и я D. virilis соответст­
венно в д в а р а з а п р о д о л ж и т е л ь н е е . В таком случае с т а н о в и т с я понят­
ным столь с т р а н н о е на первый в з г л я д соседство генов, к о н т р о л и р у ю ­
щих, н а п р и м е р , цвет г л а з и ф о р м у к р ы л а у д р о з о ф и л ы пли цвет плода 
и форму л и с т ь е в у растений . В случае временного принципа о р г а н и ­
зации генетического м а т е р и а л а вовсе не о б я з а т е л ь н о совместное рас ­
положение генов , к о н т р о л и р у ю щ и х один и тот ж е признак . Н е о б х о д и ­
мо только , чтобы с о в п а д а л о в р е м я а к т и в а ц и и тех участков а в т о н о м н ы х 
ф у н к ц и о н а л ь н ы х сегментов хромосом, которые к о н т р о л и р у ю т синтез 
продуктов, в з а и м о д е й с т в у ю щ и х в н у ж н ы й момент времени и в н у ж н о м 
-месте д л я обеспечения какого -либо морфогенетического события . 
О ч е в и д н о , если в ы с к а з а н н о е п р е д п о л о ж е н и е с п р а в е д л и в о , последо­
вательность п о я в л е н и я б е л к о в в процессе р а з в и т и я д о л ж н а в основном 
о т р а ж а т ь п о с л е д о в а т е л ь н о с т ь р а с п о л о ж е н и я генов, к о д и р у ю щ и х эти 
белки и л о к а л и з о в а н н ы х в п р е д е л а х одного ф у н к ц и о н а л ь н о г о сегмен­
та.' О д н а к о п р о м е ж у т о к времени м е ж д у появлением тех пли иных бел ­
ков не д о л ж е н о б я з а т е л ь н о точно соответствовать р а с с т о я н и ю м е ж д у 
с о о т в е т с т в у ю щ и м и с т р у к т у р н ы м и генами . Д е л о в том, что путь от гена 
к п р и з н а к у д о с т а т о ч н о с л о ж е н . К р о м е того, сам ф а к т т р а н с к р и п ц и и 
определенного л о к у с а е щ е не о з н а ч а е т , что к о н т р о л и р у е м ы й им про­
дукт п р о я в и т с я в фенотипе . К о н ц е н т р а ц и я о р г а н о с п е ц н ф и ч е с к о г о белка 
•или а к т и в н о с т ь к а к о г о - л и б о и з о ф е р м е н т а в к л е т к е о п р е д е л я е т с я не 
только а к т и в н о с т ь ю структурного гена, но и в з а и м о д е й с т в и е м многих 
г е н о в - м о д и ф и к а т о р о в [4, 5 ] . 
М о ж н о п р о и л л ю с т р и р о в а т ь всю с л о ж н о с т ь в з а и м о д е й с т в и й , опре­
д е л я ю щ и х а к т и в н о с т ь ф е р м е н т а , п р и в е д я в качестве п р и м е р а генную 
систему, к о н т р о л и р у ю щ у ю конечную р е а л и з а ц и ю активности г л ю к у р о ­
нидазы в п о ч к а х м ы ш е й . Эта а к т и в н о с т ь зависит от с л е д у ю щ и х генов : 
J. С т р у к т у р н ы й ген (Gus) , к о д о м п н а н т н ы й , л о к а л и з о в а н н ы й на 
конце 5-й х р о м о с о м ы и о п р е д е л я ю щ и й структуру и к а т а л и т и ч е с к и е 
свойства ф е р м е н т а . 
2. П р о ц е с с и н г - г е н ы , о п р е д е л я ю щ и е функции м е т а б о л и ч е с к о г о а п п а ­
рата, о т в е т с т в е н н о г о за п о с т р а н с л я ц и о н н ы е и з м е н е н и я ф е р м е н т а 
( с т р у к т у р н ы е м о д и ф и к а ц и и , присоединение к соответствующим кле ­
точным с т р у к т у р а м , д е г р а д а ц и я ф е р м е н т а ) . В ы я в л е н б е л к о в ы й ф а к т о р 
эгозин, к о д и р у е м ы й с т р у к т у р н ы м геном Eg, л о к а л и з о в а н н ы м в 8-й хро­
мосоме. Этот ф а к т о р необходим д л я присоединения ф е р м е н т а к мем­
б р а н а м э н д о п л а з м а т и ч е с к о г о р е т и к у л у м а и л и з о с о м . 
3. Р е г у л я т о р н ы е гены ( G u r ) , к о т о р ы е о п р е д е л я ю т скорость син­
теза г л ю к у р о н и д а з ы в ответ на ф и з и о л о г и ч е с к и е в з а и м о д е й с т в и я ЕОр-
м о.иов. 
4. В р е м е н н ы е гены ( G u t ) , о п р е д е л я ю щ и е п р о г р а м м у экспрессии 
с т р у к т у р н о г о гена в процессе роста и р а з в и т и я о р г а н и з м а . 
• 5. Ген bg, л о к а л и з о в а н н ы й в 13-й х р о м о с о м е и в л и я ю щ и й на сек­
р е ц и ю г л ю к у р о н и д а з ы через к а н а л ь ц ы почки. 
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6. Ген Tfm ( Х - х р о м о с о м а ) , о т в е ч а ю щ и й за синтез б е л к о в о г о ре­
цептора , о п о з н а ю щ е г о гормон а н д р о с т е р о н , который и з м е н я е т актив­
ность с т р у к т у р н о г о гена [ 2 3 ] . 
И т а к , путь от гена к к о д и р у е м о м у им э л е м е н т а р н о м у химическому 
п р и з н а к у д о с т а т о ч н о с л о ж е н . Этот п р и з н а к (белок , ф е р м е н т ) р е а л и ­
зуется в фенотипе в р е з у л ь т а т е в з а и м о д е й с т в и я многих генов и на мно­
гих уровнях ( н а ч и н а я от т р а н с к р и п ц и о н н о г о и к о н ч а я у р о в н е м конеч­
ных п р о д у к т о в ) . О т с ю д а м о ж н о с д е л а т ь з а к л ю ч е н и е , что в з а и м о д е й ­
ствие генов необходимо при ф о р м и р о в а н и и м о р ф о л о г и ч е с к о г о признака 
не т о л ь к о потому, что этот п р и з н а к мног окомпоне нт е н и р а з в и в а е т с я 
на основе нескольких э л е м е н т а р н ы х биохимических а к т о в , но и потому, 
что к а ж д ы й этот э л е м е н т а р н ы й акт , з а к л ю ч а ю щ и й с я в появлении 
о п р е д е л е н н о г о б е л к а и в о п р е д е л е н н о м количестве (в н у ж н ы й момент 
времени и в н у ж н о м м е с т е ) , т а к ж е з а в и с и т от многих генов , в заимо­
д е й с т в у ю щ и х на р а з н ы х у р о в н я х . 
У о р г а н и з м о в с м о з а и ч н ы м р а з в и т и е м р о л ь в з а и м о д е й с т в и я генов 
В регуляции активности ф е р м е н т о в м о ж н о п р о д е м о н с т р и р о в а т ь на при­
мере синтеза о р г а н о с п е ц и ф и ч е с к о г о и з о ф е р м е н т а э с т е р а з ы у самцов . 
Этот изофермент о б н а р у ж е н т о л ь к о у с а м ц о в и с о д е р ж и т с я только 
в семевыносящих луковицах. Он играет в а ж н у ю ф у н к ц и о н а л ь н у ю р о л ь г 
попадает при к о п у л я ц и и в половые пути с а м к и и р а з р у ш а е т т а м жи­
ровые вещества, способствуя процессу о п л о д о т в о р е н и я . Его с т р у к т у р ­
ный ген л о к а л и з о в а н во 2-й х р о м о с о м е в п о л о ж е н и и 192,1 единицы 
к а р т ы п тесно сцеплен с т р е м я г е н а м и , к о д и р у ю щ и м и синтез других 
изоферментов э с т е р а з . С о в м е с т н о с М. Е в г е н ь е в ы м и А. К у л ь г у с к и н ы м 
( И н с т и т у т м о л е к у л я р н о й биологии А Н С С С Р ) н а м и б ы л а предпринята 
попытка прямого к а р т и р о в а н и я э с т е р а з н ы х генов на цитологической 
к а р т е дрозофилы. Д л я этой цели из с е м е в ы н о с я щ и х л у к о в и ц в ы д е л я л и 
о с т е р а з н у ю » Р Н К и метили ее р а д и о а к т и в н ы м иодом, з а т е м гибри-
дизовали с ДНК политенных хромосом с л ю н н ы х ж е л е з . Выяснилось , 
что 1) р а д и о а к т и в н а я метка о б н а р у ж и в а е т с я т о л ь к о в д и с к а х (в меж­
д и с к а х ее нет) и 2) « м е ч е н ы м и » о к а з ы в а ю т с я 4 с м е ж н ы х диска во 
2-й хромосоме (зона I I G i ) , к о т о р ы е согласно п р е д в а р и т е л ь н ы м цито-
генетическим д а н н ы м б ы л и « з а п о д о з р е н ы » на п р е д м е т л о к а л и з а ц и и 
э с т е р а з н ы х генов. Л ю б о п ы т н о , что четырем генам , к о д и р у ю щ и м эсте­
р а з ы , соответствуют 4 меченых диска . П о - в и д и м о м у , к а ж д ы й эстераз -
ный ген « з а н и м а е т » свой диск . 
Для в ы я в л е н и я генов, п р и н и м а ю щ и х участие в р е г у л я ц и и феиоти-
пнческого п р о я в л е н и я ф е р м е н т а б ы л и н а й д е н ы в д и к и х п о п у л я ц и я х 
или получены с п о м о щ ь ю о б р а б о т к и м у т а г е н о м — э т и л м е т а н с у л ь ф о н а -
том ра (личные мутантные линии Drosophila virilis. О б н а р у ж е н о два 
типа межлинейных р а з л и ч и й : 1) р а з л и ч и я в а к т и в н о с т и ф е р м е н т а (по­
л у ч е н ы /пиши с высокой а к т и в н о с т ь ю ф е р м е н т а и с низкой его актив­
ностью, межлннейные р а з л и ч и я в активности могут б ы т ь д е с я т и к р а т ­
н ы м и ) ; 2) р а з л и ч и я по н а ч а л у т р а н с л я ц и и (получены л и н и и , у кото­
рых органоспецифический синтез н а ч и н а е т с я с р а з у после в ы л е т а , и ли­
нии, у которых этот синтез н а ч и н а е т с я т о л ь к о на 5—7-й дни после 
в ы л е т а ) . 
К а к и е х р о м о с о м ы к о н т р о л и р у ю т эти р а з л и ч и я ? Ч т о б ы ответить на 
этот вопрос мы с к р е щ и в а л и п о л у ч е н н ы е н а м и линии д р о з о ф и л ы с мар­
к е р н ы м и л и н и я м и D. virilis, у которых р а з н ы е х р о м о с о м ы б ы л и поме­
чены рецессивными м у т а ц и я м и . П о л у ч е н н ы е р е з у л ь т а т ы свидетельст­
вуют о том, что высокий или низкий у р о в е н ь ф е р м е н т а о п р е д е л я е т с я 
не структурным геном, а г е н о м - м о д и ф и к а т о р о м , р а с п о л о ж е н н ы м в про­
к с и м а л ь н о м конце Х-хромосомы, Этот ген д а е т с р а з у после вылета 
мухи сигнал к интенсивной т р а н с к р и п ц и и с т р у к т у р н о г о гена , начи-
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лается и н т е н с и в н ы й синтез специфической и н ф о р м а ц и о н н о й Р Н К . 
Однако с а м о е л ю б о п ы т н о е з а к л ю ч а е т с я в том, что несмотря на при­
сутствие д о с т а т о ч н о б о л ь ш о г о количества этой специфической Р Н К 
синтез э с т е р а з ы отсутствует . Он начинается позднее, на 3—7-й дни 
после в ы л е т а ( п о - р а з н о м у у ра зных линий) под влиянием н е б о л ь ш о г о 
сегмента А 5 - В 2 5-й х р о м о с о м ы . К а к о в м е х а н и з м этого в л и я н и я ? О к а ­
залось, что в сегменте л о к а л и з у е т с я ген Minute , п р е д п о л о ж и т е л ь н о от­
вечающий за синтез т р а н с п о р т н о й Р Н К . О к а з а л о с ь т а к ж е , что синтезу 
органоспецифической э с т е р а з ы предшествует р е з к а я и н т е н с и ф и к а ц и я 
синтеза т р а н с п о р т н о й Р Н К . В о з м о ж н о поэтому, что ген (или гены) 
5-й х р о м о с о м ы , с и н т е з и р у я некий специфический вид т р а н с п о р т н о й 
РНК, д а е т « р а з р е ш е н и е » н а ч а т ь органоспецифический синтез . 
Т а к и м о б р а з о м , процесс ф о р м и р о в а н и я э л е м е н т а р н о г о биохимиче­
ского п р и з н а к а (в д а н н о м случае органоспецифический б е лок ) т а к ж е 
многоступенчат, к а к с т а н о в л е н и е морфологического п р и з н а к а , и требует 
участия и в з а и м о д е й с т в и я по крайней мере нескольких генов [22J. 
В связи с этим б о л ь ш о й интерес п р е д с т а в л я ю т д а н н ы е о синтезе гло-
биновой и - Р Н К во многих других т к а н я х мыши, кроме кроветворной , 
хотя г л о б и н с и н т е з и р у е т с я т о л ь к о в последней, в к л е т к а х э р и т р о и д -
ного р я д а [ 1 9 ] . В цитируемой работе п р е д п о л а г а е т с я , что г л о б и н о в а я 
Р Н К п р и с у т с т в у е т практически во всех т к а н я х м л е к о п и т а ю щ и х . О д н а ­
ко у б е д и т е л ь н о ф а к т и ч е с к и обоснован синтез этой Р Н К т о л ь к о в т к а ­
нях внутренней среды, производных мезенхимы. К а ж е т с я п р и в л е к а ­
тельным д о п у щ е н и е , что в ходе в ы д е л е н и я з а р о д ы ш е в ы х л и с т к о в в 
к а ж д о м из них в к л ю ч а ю т с я крупные блоки структурных генов, после­
д о в а т е л ь н о а к т и в и р у е м ы х в развитии и к о д и р у ю щ и х о р г а н о с п е ц и ф и ч е -
ские (и н е с п е ц и ф и ч е с к и е ) белки и ф е р м е н т ы . В п о с л е д у ю щ е м внутри 
каждой к л е т к и д а н н о г о з а р о д ы ш е в о г о листка , в ходе ее д и ф ф е р е к ц и р о в -
ки в о п р е д е л е н н ы й клеточный тип, р а з л и ч н ы е г е н ы - м о д и ф и к а т о р ы осу­
щ е с т в л я ю т т о н к у ю «доводку» биохимических п а р а м е т р о в к л е т к и . Эта 
тонкая « д о в о д к а » о с у щ е с т в л я е т с я , по-видимому, на уровне п о с т т р а н с ­
крипционных, т р а н с л я ц и о н н ы х и п о с т т р а н с л я ц и о н н ы х событий ( р и с . 2 ) . 
И з и з л о ж е н н о г о м а т е р и а л а хорошо видно, сколь с л о ж е н путь от 
гена к п р и з н а к у , д а ж е э л е м е н т а р н о м у биохимическому . И если гово­
рить о м о л е к у л я р н о м уровне процесса д п ф ф е р е н ц и р о в к и , то д а ж е та ­
кой э л е м е н т а р н ы й биохимический признак , как о р г а н о с п е ц и ф и ч е с к и й 
белок, з а в и с и т в своем с т а н о в л е н и и от в з а и м о д е й с т в и я д о с т а т о ч н о 
б о л ь ш о г о к о л и ч е с т в а р а з л и ч н ы х генов, а не т о л ь к о от а к т и в а ц и и соот­
ветствующего с т р у к т у р н о г о гена . 
В силу этих о б с т о я т е л ь с т в п о с л е д о в а т е л ь н а я т р а н с к р и п ц и я р я д а 
локусов н е ' о б я з а т е л ь н о р е а л и з у е т с я в с о о т в е т с т в у ю щ у ю п о с л е д о в а т е л ь ­
ность т р а н с л я ц и и , п о с к о л ь к у под в л и я н и е м г е н о в - м о д и ф и к а т о р о в по­
с л е д н я я м о ж е т б ы т ь существенно т р а н с ф о р м и р о в а н а . 
С л е д у е т отметить , что неслучайность р а с п р е д е л е н и я генов х а р а к ­
терна у ж е д л я генома п р о к а р и о т о в . Так , у л а м б д а - ф а г а о б н а р у ж е н ы 
блоки генов у п р а в л е н и я , генов интеграции и в ы щ е п л е н и я , генов мор­
фогенеза [ 2 7 ] . П р и этом гены, к о н т р о л и р у ю щ и е ф о р м и р о в а н и е голов­
ки, о т р о с т к о в и ф и б р и л л , о б р а з у ю т к л а с т е р ы на генетической к а р т е 
фага . 
К а к и у п р о к а р и о т о в , у э у к а р и о т о в , по-видимому, т а к ж е имеет 
место с а м о с б о р к а м о р ф о л о г и ч е с к и х с т р у к т у р из с и н т е з и р у е м ы х в клет­
ке б е л к о в ы х и д р у г и х компонентов . О д н а к о у э у к а р и о т о в , по-видимо­
му, з н а ч и т е л ь н о б о л ь ш и й у д е л ь н ы й вес п р и о б р е т а ю т р е г у л я т о р н ы е 
процессы, п р о т е к а ю щ и е на п о с т т р а н с к р и п ц и о н н о м у р о в н е и посттранс ­
л я ц и о н н о м и т р а н с л я ц и о н н о м . Ф о р м и р у ю т с я с п е ц и а л ь н ы е системы генов-
м о д и ф и к а т о р о в , о с у щ е с т в л я ю щ и х р е г у л я ц и ю на этих у р о в н я х [4, 5 ] . 
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Рис 2 Возможная роль генов-модификаторов в регуляции клеточной дифферент.¬
" ровки. 
П о я с н е н и я в тексте. 
Рис. 3. Возможное происхождение генома про- и 
эукариотов из единого источника — первичных мо­
лекул Д Н К . 
а - с п е р м т а ы е » молекулы Д Н К ; б — генетический а п ­
п а р а т прокариотов; в — генетический eaaapat » у » а р и ш о в . 
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М о ж н о п р е д п о л а г а т ь , что м о л е к у л я р н а я э в о л ю ц и я на р а н н и х эта ­
пах ш л а в д в у х н а п р а в л е н и я х . Первое з а к л ю ч а л о с ь в у с л о ж н е н и и внут­
ренней о р г а н и з а ц и и м о л е к у л ы Д Н К и п о я в л е н и и к л а с т е р о в генов р а з ­
личного т и п а . О п т и м а л ь н а я о р г а н и з а ц и я о б е с п е ч и в а л а с ь е с т е с т в е н н ы м 
отбором . Т а к и м путем мог в о з н и к н у т ь геном ф а г о в и б а к т е р и й 
(рис. 3, а ) . Второй путь с о с т о я л в с л и я н и и н е с к о л ь к и х м о л е к у л в еди­
ную « п р о т о х р о м о с о м у » э у к а р и о т о в . К а ж д а я м о л е к у л а с о х р а н я е т опре­
д е л е н н у ю « и н д и в и д у а л ь н о с т ь » , с т а н о в я с ь о т н о с и т е л ь н о а в т о н о м н ы м 
ф у н к ц и о н а л ь н ы м с е г м е н т о м в т а к о й п р о т о х р о м о с о м е (рис. 3 , 6 ) . 
В д а л ь н е й ш е м к а ж д ы й ф у н к ц и о н а л ь н ы й сегмент на основе р а з л и ч н ы х 
генетических с о б ы т и й ( р е к о м б и н а ц и и , т р а н с л о к а ц и и , инверсии и т. д.) 
п р е о б р а з у е т с я в к л а с т е р генов , в о п р е д е л е н н о й степени г о м о л о г и ч н ы й 
ц е л о м у г е н о м у ф а г а или б а к т е р и и . Б о л ь ш е е количество генов и их 
п р о д у к т о в ведет в к о н е ч н о м итоге к б о л е е с л о ж н о м у , м н о г о у р о в н е в о м у 
п р и н ц и п у р е г у л я ц и и генной а к т и в н о с т и , к более с л о ж н о м у в з а и м о д е й ­
ствию генов , о с у щ е с т в л я ю щ е м у с я у ж е г л а в н ы м о б р а з о м на уровне 
конечных п р о д у к т о в , и, н а к о н е ц , к в о з н и к н о в е н и ю многоклеточностп 
со всеми с л о ж н ы м и п р о я в л е н и я м и о н т о г е н е з а . 
Summary 
The hypothesis of temporary principle of genetic material organization in eukaryota 
is proved. It is suggested that genes coding products appearing consequently during 
development from clusters, which are characterized by limited and autonomous activa­
tion of transcription and by acquisition of transcription ability. 
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РЕГЕНЕРАЦИЯ У РАСТЕНИЙ КАК ГЕНЕТИЧЕСКИЙ 
ПРИЗНАК 
Т. С. ФАДЕЕВА, О. Г. КОЗЫРЕВА, Л. А. ЛУТОВА 
Кафедра генетики и селекции ЛГУ 
Регенерация у растений к а к совокупность процессов , обеспечива­
ю щ и х в т к а н я х о б н о в л е н и е и в о с с т а н о в л е н и е целостности р а с т е н и я на 
0( ионе сохранившейся т к а н и , п р е д с т а в л я е т собою одно из ф у н д а м е н -
гальных свойств ж и в о г о , и м е ю щ е е в а ж н о е а д а п т и в н о е з н а ч е н и е . Д а н ­
ное я в л е н и е достойно п р и с т а л ь н о г о в н и м а н и я биологов , в том числе и 
генетиков. И з у ч е н и е генетики н а ч и н а е т с я т а м , где ведется а н а л и з ге¬
нотипа -изучение генотипической изменчивости и н а с л е д с т в е н н о с т и 
изучаемого свойства. И з у ч е н и е генетики р е г е н е р а ц и и н а ч и н а е т с я с вы­
я в л е н и я генотипической изменчивости и изучения х а р а к т е р а генети-
чеекоп детерминации п о к а з а т е л е й способности к р е г е н е р а ц и и . 
1. С п о с о б н о с т ь и а к т и в н о с т ь р е г е н е р а ц и и 
П о с т о я н н о п р о т е к а ю щ и е в интактном о р г а н и з м е п р о ц е с с ы вос­
с т а н о в л е н и я клеток и тканей н а з ы в а ю т ф и з и о л о г и ч е с к о й р е г у л я р н о й 
регенерацией [21, 30]. В отличие от ф и з и о л о г и ч е с к о й р а н е в а я регенера­
ция прежде всего нерегулярна и менее а в т о н о м и з и р о в а н а от условий 
среды. Р а н е в о й тип восстановления р е а л и з у е т с я и при « и з о л и р о в а н н о й 
регенерации» [10]. В данной р а б о т е пойдет речь о р а н е в о й изолиро­
ванной регенерации. 
П о д регенерацией будем п о н и м а т ь все процессы з а ж и в л е н и я и вос¬
становления, которые протекают после п о в р е ж д е н и я . У р а с т е н и й с мо­
мента прорастания с е м е н и — о б р а з о в а н и я первичного к о р е ш к а и раз ­
в и т а почечки- все органы подвергаются м а л ы м и б о л ь ш и м т р а в м а м : 
ническнм повреждениям ч а с т и ц а м и почвы, соседними р а с т е н и я м и , 
, рим, человеком, укусам насекомых и т. д. Эти п о в р е ж д е н и я или ста-
К,0 
